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Объектом исследования  являлась  клеточная  структура  древесины  Larix
sibirica и  Pinus sylvestris.  Для  изучения  гистометрических  параметров
структуры  годичных  колец  двух  видов  хвойных  применялся  метод
трахеидограмм.  С  помощью  этого  метода  были  выделены  основные
максимальные параметры годичных слоев прироста, такие как: максимальный
радиальный  размер  трахеид  и  радиальный  размер  клетки  переходной  зоны,
максимальная  толщина  клеточной  стенки.  Эти  параметры  являются
характерными  точками,  определяющими  существование  ранней  и  поздней
древесины в годичном кольце. 
В  зависимости  от  толщины  клеточных  стенок  и  радиальных  размеров
трахеид  в  годичных  кольцах  было  выделено  три  размерно-морфологических
группы  клеток,  соответствующие  ранней,  переходной  и  поздней  древесине.
Выявлено, что при построении зависимости от числа клеток в кольце толщина
клеточной стенки является наиболее вариабельным параметром, в отличие от
радиального  размера  трахеид,  и  увеличивается  с  возрастанием  количества
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Известно,  что  условия  различных  промежутков  периода  роста  по-
разному регистрируют изменения в окружающей среде и отражают различные
характеристики структуры годичных колец [1]. Сезонная и погодичная динамика
количественных показателей структуры годичных колец (ширины кольца, числа
и размеров трахеид, толщины клеточной стенки) отражает процессы продукции
клеток, роста их растяжением и утолщения клеточной стенки, которые, с одной
стороны,  зависят  от  доступности  и  обилия  субстратов  для  построения
древесины и находятся под гормональным контролем, с другой - испытывают
прямое и косвенное влияние внешних условий [2; 3; 4; 5].
Изменчивость  ширины  годичных  колец  хвойных   давно  и  широко
используется для решения задач реконструкции динамики факторов внешней
среды, что связано с распространением хвойных в широком диапазоне климато-
географических условий и  с  их способностью расти на  протяжении сотен и
тысяч  лет.  Структура  годичных  колец  семейства  Сосновые  также  является
своеобразным  отражением  условий  роста  и  одно  из  перспективных
направлений в разработке методов реконструкции заключается в использовании
данных  о  структурных  неоднородностях  годичных  колец.  Включение
параметров  структуры  годичных  колец  во  множественные  статистические
модели  позволяет  улучшить  качество  и  повысить  временную  разрешающую
способность дендроклиматических реконструкций [6].
Гистометрические  характеристики  годичных  колец  хвойных  находят
широкое  применение  в  современных  задачах  дендроклиматологии  и
дендроэкологии,  являясь  показателем  интенсивности  ростовых  процессов
дерева  на  различных  временных  интервалах  вегетационного  периода.  Как
правило,  в  качестве  гистометрических  характеристик  годичных  колец
выступают радиальный размер клетки и толщина клеточной стенки [7]. 
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Для того,  чтобы оценить влияние внешних условий на формирование
годичного  кольца  и  гистометричесих  параметров,  необходимо  отличать
компоненту  изменчивости,  отвечающую  за  внутренние  закономерности  от
компоненты,  которая  определяется  внешними  условиями.  Таким  образом,
изменчивость  внутренней  структуры  кольца  многокомпонентна,  а  ширина
годичного  кольца,  как  основная  дендрохронологическая  характеристика
изменений в росте, оказалась сложной функцией нескольких переменных [8].
Для  исследования  структуры  годичных  колец  использование  метода
качественного анализа недостаточно. Так как при таких подходах измеряются
физиологические характеристики древесины (плотность, неровности и т. д.), то
это  приводит  к   трудности  биологической  интерпретации  измеряемых
физических    величин.  В  дополнение  к  качественным  методам  были
разработаны  количественные,  при  которых  происходит  измерение
гистометрических  характеристик  нескольких  радиальных  рядов  клеток
годичных  колец.  При  большом количестве  данных  по  размерам  трахеид  мы
можем  усреднять  основные  характеристики,  а  также,  применяя  метод
трахеидограмм,  строить  различные  зависимости  (трахеидограммы)
гистометричесих  показателей  как  друг  от  друга,  так  и  ширины  годичного
кольца, номера клетки, года.  
На  сегодняшний  день  применение  количественного  анализа  и  метода
трахеидограмм  активно  нашел  свое  применение.  Однако,  несмотря  на
значительный объем литературных данных, существует целый ряд вопросов, на
которые  пока  не  найдено  ответов.  Один  из  таких  вопросов  заключается  в
объяснении  механизмах  формирования  гистометрической  неоднородности
структуры годичных колец в ходе их сезонного роста, в механизмах влияния
внешних условий на число и размеры трахеид. В моей работе я использовала
метод трахеидограмм и  данные  гистометрических  характеристик  двух  видов
хвойных Larix  sibirica  и Pinus  sylvestris,  отличающиеся  шириной  годичных
колец, для выявления зон ранней, переходной и поздней древесины и анализа
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зависимости  толщины  клеточных  стенок  от  радиального  размера  трахеид.
Таким  образом, целью  данного  исследования  являлось установить
закономерности  изменчивости  радиальных  размеров  трахеид   и  толщины
клеточных стенок в годичных кольцах на примере двух видов (Larix sibirica  и
Pinus sylvestris) семейства Сосновые.
В поставленные задачи входило:
• Получить данные по размерам трахеид и толщине клеточных стенок в 
годичных кольцах Larix sibirica и Pinus sylvestris; 
• Установить зависимости между радиальным размером трахеид (РРТ) и 




Глава 1 Обзор литературы
Интерес  к  внутренней  структуре  годичных  колец  как  к  источнику
информации о  росте  дерева и  условиях роста  определяется тем,  что клетки,
которые  образуют  радиальный  ряд,  чаще  всего  являются  клонами,  т.е.
потомками одной инициальной клетки [9].  Изменения  конечных радиальных
размеров трахеид непосредственно взаимосвязаны с процессами роста кольца в
течение  сезона.  Изучение  роста  лиственницы  и  пихты  показали,  что
уменьшение  интенсивности  роста  ближе  к  концу  сезона  приводит  к
уменьшению размеров  клеток  [10].  Л.А.  Лебеденко [11]  было отмечено,  что в
период спада активности камбиального слоя в середине сезона формируются
более мелкие клетки, чем те, которые образуются до и после наступления спада.
Получается,  что  изменение,  к  примеру,  радиального  размера  трахеид  вдоль
радиуса  годичного  кольца  от  внутренней  границы  к  внешней  является  так
называемой  записью  результатов  процессов  продукции  клеток  и
морфологической дифференциации производных камбия во времени [12]. Все же
остается неизвестным ни момент времени, когда появлялась отдельная клетка в
кольце,  ни  кинетика  прохождения  ею  стадий  дифференциации  (когда  она
начинала  и  заканчивала  радиальное  растяжение,  вступала  в  фазу  отложения
вторичной клеточной стенки и т.д.).
Методика получения кривых распределения клеток по размерам в каждом
отдельном годичном кольце описана в работе Е.А. Ваганова и И.А. Терскова [13].
И.А.  Терсковым  и  другими  [14]  впервые  описывается  полуавтоматическая
установка, разработанная для оперативного получения количественных данных
о структуре годичных колец, что позволило полученить кривые распределения
клеток по размерам – трахеидограмм – внутрии годичных колец. 
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1.1  Влияние природных условий на рост и развитие годичных колец
деревьев
Рельеф места произрастания и его высота над уровнем моря определяют
тепловой  режим  и  сроки  начала  вегетационного  периода.  С  увеличением
высоты  происходит  более  позднее  начало  клеточных  делений.  Несмотря  на
довольно  значительные  возможные различия  в  сроках  инициации камбия для
разных  высот  произрастания  деревьев  (более  месяца  для  разницы  высот
произрастания в два километра), сроки окончания вегетационного периода для
них совпадают [15].
Также  одним  из  основополагающих  факторов,  влияющих  на  рост  и
развитие  древесных  растений  является  почвенный  фактор.  Механическое
строение почвы и ее химический состав определяют влагоёмкость и количество
доступной воды для деревьев. Влияние температурного режима почв, который
непосредственно  зависит  от  температуры  воздуха,  состава  почвы  и
толщины напочвенного слоя также сказывается на росте и развитии деревьев. 
К  переменным  факторам  внешней  среды  в  первую  очередь  относят
температуру  и  осадки,  динамика  которых  во  время  вегетационного  периода
наиболее  сильно  оказывает  влияние  на  формирование  годичных  колец.  Для
хвойных  ключевым  периодом  сезона  роста,  который  определяет  основные
структурные  размеры  колец,  является  его  первая  половина  [16],  в  это  время
прослеживается  наибольшая  интенсивность  делений  в камбиальной зоне  [17].
Соотношение  температуры  и  количества  осадков  в  отдельные  временные
периоды  сезона  роста  определяют  ускорение  или  замедление  ростовых
процессов [18].
1.2 Строение годичного кольца. Ранняя и поздняя древесина
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В пределах  зон  умеренного и  холодного климата,  где  выражена  смена
сезонов  года,  у  древесных  растений  наблюдается  периодическая  активность
камбиального слоя. В этих районах у деревьев, как правило, появляется один
слой прироста за вегетационный период. На рисунке 1 на поперечных срезах
эти слои хорошо заметны в виде колец [46].
Рисунок 1 - Годичные кольца сосны обыкновенной, рд – ранняя, пд – поздняя древесина
(увеличение ×7) 
В  начале  сезона  роста  древесины  камбиальные  производные
дифференцируются в клетки с большими радиальными размерами и тонкими
стенками,  формируя  слой  ранней  древесины.  Далее  постепенно  в  течение
сезона камбий переходит к дифференциации клеток с меньшими радиальными
размерами  трахеид  и  более  толстыми  стенками,  позднюю  древесину.
Образование больших клеток с тонкими стенками в начале сезона роста связано
с  тем,  что  рост  годичного  кольца  в  это  время  происходит  более  высокими
темпами,  чем  при  образовании  меньших  радиальных  размеров  клеток  с
толстыми  стенками  ближе  к  концу  сезона.  В  пределах  каждого  годичного
кольца  переход  между  клетками  ранней  и  поздней  древесины  обычно
постепенный, в то время как между соседними кольцами – резкий [19]. В случае
постепенного перехода, выделяют переходную зону. Клетки этой зоны имеют
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радиальные размеры, которые значительно превосходят размеры клеток поздней
древесины, но, в то же время, имеют толстые стенки. 
Деревья одного вида, произрастающие в различных климатических и
географических условиях, на протяжении периода роста или всей жизни могут
формировать  годичные  кольца  различной  структуры,  образуя  широкую  или
узкую зону ранней и поздней древесины, широкую или узкую переходную зону.
Это  свидетельствует  о  том,  что  соотношение  между  ранней,  переходной  и
поздней зонами определяется  условиями роста  в  сезоне,  а,  следовательно,  и
особенностями  хода  сезонного роста  кольца  [20].  В  крайне  неблагоприятных
условиях  роста,  таких  как  на  северной  границе  распространения  древесной
растительности, морфологические различия между клетками ранней и поздней
древесины  становятся  малозаметными,  и  поздняя  древесина  может
отсутствовать [21].
На  величину  годичного  прироста  деревьев  (или  активность
камбиальных клеток) оказывает влияние большое количество как внутренних,
так и внешних комплексно действующих факторов.  Из внутренних факторов
наибольшее влияние оказывают порода дерева, наследственная индивидуальная
изменчивость, возраст и плодоношение [22]. Из внешних факторов на величину
прироста  влияют  климатические  и  почвенно-грунтовые  условия,
фитоценотические  взаимоотношения,  разного  рода  катастрофы  (пожары,
буреломы,  нападения  насекомых  вредителей),  а  также  хозяйственная
деятельность  человека.  Радиальный  прирост  деревьев  (ширина  годичного
кольца)  находится  под  контролем  внутренних  факторов  и  модифицируется
внешними [46].
Существование  ранней  и  поздней  древесины  –  самая  устойчивая
неоднородность  древесины  деревьев,  растущих  в  бореальной  зоне.  Четко
различимые  годичные  кольца,  существование  ранней  и  поздней  древесины
является отличительными особенностями древесины Сосновых по сравнению с
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древесиной  многих  видов  семейств  Южного  полушария,  в  которых
затруднительно или невозможно выделять годичные слои прироста.
1.3 Гистометрические характеристики структуры годичных колец
Рост дерева – это многопараметрический показатель,  в который входит
влияние  как  внешних факторов,  так  и  внутренних.  И тот  и  другой  факторы
различаются по интенсивности и реакции дерева в различные периода роста. В
последнее  время  все  большую  актуальность  приобретает  использование
клеточных особенносетй,  а  именно гистометрических показателей структуры
годичных  колец  при  построении  климатический  реконструкций  прошлого.
Гистометрические параметры клеточной структуры являются дополнительными
к  ширине  кольца  индикаторами  условий  роста,  что  позволяет  повысить
разрешающую  способность  дендроклиматических  методов  реконструкции
вплоть  до  недели.   Они  являются  показателем  интенсивности  ростовых
процессов дерева на различных временных интервалах вегетационного периода.
Как  правило,  в  качестве  гистометрических  характеристик  годичных  колец
выступают радиальный размер клетки и толщина клеточной стенки [7]. 
1.3.1 Изменчивость толщины клеточных стенок
Изменчивость  толщины  клеточных  стенок  вдоль  радиуса  является  не
менее значительным параметром, чем радиальных размеров трахеид, который
меняется  вдоль  радиуса  кольца  и  обуславливает  его  структурную
неоднородность.
Зрелые трахеиды представляют собой полые трубки с довольно толстыми
прочными  стенками,  которые  состоят  из  нескольких  слоев:  первичной
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клеточной стенки, которая встречается у всех растительных клеток, и вторичной
клеточной  стенки,  состоящая  из  волокон  целлюлозы  и  гемицеллюлозы,
инкрустированных  лигнином,  а  также  третичной  стенки,  которая  придает
клетке  дополнительную  прочность  [23;  24].  Толщина  клеточной  стенки
определяется  толщиной  вторичного  слоя  и  представляет  собой  результат
активности  клеток  на  второй  стадии  морфологической  дифференциации  -
отложения вторичной клеточной стенки[6]. 
В  ходе дифференциации камбиальных производных толщина клеточных
стенок  увеличивается  более  чем  в  10  раз.  По  свидетельству биохимических
исследований,  синтез  вещества  клеточных  стенок  сопровождается  высокой
метаболической  активностью  и,  следовательно,  потребляет  соответствующее
количество  субстратов  [25,  25].  По  данным  Т.  А.  Водзицкого  [26]  тренды  в
изменениях  скоростей  роста  и  продолжительности  утолщения  клеточных
стенок противоположны таковым трендам для радиального размера. Утолщение
стенок  клеток  ранней  зоны  древесины  занимает  меньше  времени,  чем  в
поздней:  в среднем 15 дней, скорости варьируют от 0.13 до 3.5 мкм в сутки.
Скорость утолщения стенок уменьшается, а временной период роста возрастает
в течение сезона. У клеток в поздней зоне продолжительность роста вторичной
клеточной стенки увеличивается до 50-55 дней, при этом скорость уменьшается
до 0.1-0.2 мкм в сутки. Помимо этого, автором же была установлена корреляция
между  продолжительностью  утолщения  клеточной  стенки  и  конечной
толщиной стенки.  Он делает  вывод,  что толщина стенки  является  функцией
времени, которое клетка затрачивает на растяжение. 
Данные, полученные М. Дэни [27; 28] показывают, что изменение толщины
клеточных  стенок  может  происходить  и  при  росте  растения  в  постоянных
условиях.  Увеличение  толщины  клеточной  стенки  сопровождается
уменьшением скорости отложения стенки  и увеличением продолжительности.
При сравнении толщины клеточных стенок при двух различных температурных
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режимах  можно  видеть,  что  при  наиболее  высокой  температуре  отложение
стенки происходит быстрее и занимает меньше времени. 
В среднем, клетки, растущие при более низких температурах, обладают
более толстыми стенками [29;  30]. Если посмотреть с другой стороны, то было
показано, что по сравнению с радиальными размерами клеток, толщина стенок
быстро  реагирует  на  изменение  фотопериода.  При  этом  получается,  что
реагируют  даже  те  клетки,  у  которых  утолщение  клеточной  стенки  уже
началось. При реакции толщины клеточных стенок на изменение освещенности
наблюдается временный эффект, аналогичный радиальным размерам трахеид:
временное уменьшение толщины стенок и затем восстановление до исходных
значений [27; 28; 31].
Полагается,  что  сезонный  тренд  изменчивости  толщины  стенок
противоположен  таковому  для  радиальных  размеров.  Он  заключается  в
увеличении толщины клеточных стенок по  направлению к  внешней границе
годичного  кольца.  При  этом  отмечается,  что  самые  толстые  стенки  не
обязательно принадлежат самой последней клетки в ряду [32]. Таким образом,
клетки, которые были сформированы ближе к началу сезона роста, обладают
большими  радиальными  размерами  и  тонкими  стенками,  а  клетки,  которые
сформировались ближе к концу сезона, имеют меньшие радиальные размеры и
более толстые стенки. 
Изменчивость  соотношения  между  радиальными  размерами  трахеид  и
толщиной  клеточных  стенок  определяет  существование  хорошо  заметных
качественных неоднородностей структуры кольца [6]. 




В данной работе часто используется термин «число/количество клеток в
кольце»,  а  также  связанные  с  ним  теpмины.  Эти  термины  не  являются
общепринятыми в анатомии древесины, дендроклиматологии или физиологии
роста  древесных  растений  и  требуют  пояснения  смысла  и  необходимости
использования [6]. 
Линейно-упорядоченная  стpуктуpа  годичных  колец  хвойных  отчетливо
просматривается  на  попеpечном сpезе,  но  она  не  является  идеальной.  Ряды
могут исчезать или раздваиваться, что выpажается в изменении тангентальных
pазмеpов составляющих кольцо клеток. Сpедняя шиpина кольца на участке от
внутpенней гpаницы до внешней гpаницы вдоль pадиуса ствола опpеделяется
числом клеток в pядах и их pадиальными pазмеpами 







                                                                         (1)
    
где Di - размер клетки в i - ой позиции в радиальном ряду [6].
Но следует отметить, что число клеток даже в непрерывающихся рядах
различно. Это касается и соседних pядов и небольших участков кольца 0.1-0.2
мм  по  окpужности,  а  также  о  pазличимой  человечским  глазом  вариаций  в
шиpине кольца из-за неравномерности радиального роста. В таком случае для
усреднения числа клеток в радиальном ряду годичного кольца берут среднее по
5-10 рядам. Эта величина и называется в pаботе «число/количество клеток в
кольце»,  т.е.  число  клеток  в  годичном кольце  -  это  сpеднее  число  клеток  в
pадиальном pяду. 
Понятия «число клеток в кольце»  и «ширина кольца» взаимозаменяемы,
поскольку  между  ними  существует  прямая  пропорциональная  связь  в
соответствии с рисунком 2 [6]. 
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Рисунок 2 - Зависимость между шириной годичного кольца у деревьев сосны и числом
клеток в нем.
1.4 Методы изучения структуры годичных колец
При начальном изучении структуры годичных колец исследования носили
качественный  характер.  В  число  таких  методов  входит  измерение
электронпоглотительной плотности древесины  [33],  рентгеновской плотности
древесины [34;  35],  микроскопических  неровностей  на   древесных  срезах  [36],
оптической плотности срезов [37], микрофотометрия в отраженном свете [19]. 
К преимуществам таких методов можно отнести их легкость в получении
результатов,  точность,  возможность  проведения  большого  количества
измерений  в  автоматическом  и  полуавтоматическом  режимах,  возможность
стандартизации и сравнения результатов для разных видов деревьев, условий и
т.д.  Такие  физические  методы  для  измерения  структурных  неоднородностей
годичных  колец  позволили  получить  новую  информацию  об  особенностях
роста годичных колец в связи с динамикой факторов внешней среды, но в то же
время они обладали существенным недостатком - трудностью в биологической
интерпретации измеряемых физических  величин. 
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Значительные успехи в изучении внутренней структуры годичных колец
связано с разработкой новых количественных методов для оценки параметров
структуры колец.
1.4.1 Метод трахеидограмм
Изначально трудность при измерений размеров трахеид состояла в том,
что не было возможности проделать достаточные для количественного анализа
объемы измерений. Разработка полуавтоматической установки для измерения
размеров клеток в древесине сделала измерения размеров клеток быстрыми и
легкими,  стало  возможным  в  короткий  срок  получить  характеристики
изменчивости  размеров  клеток  в  сотнях  колец  [38].  Как  выяснилось,  самыми
вариабельными параметрами структуры годичных колец является радиальный
размер  трахеид  и  толщина  клеточной  стенки.  Такие  гистометрические
параметры  клеточной  структуры  являются  дополнительными  к  ширине
годичного  кольца  индикаторами  условий  роста,  таким  образом  позволяя
повышать  разрешающую  способность  дендроклиматических  методов
реконструкции [39].
Трахеидограммой была названа последовательность размеров клеток от
внутренней границы годичного кольца к внешней в соответствии с рисунком 3.
Для  получения  усредненной  трахеидограммы  для  одного  годичного  кольца
достаточно  измерить  радиальные  размеры  трахеид  в  5-8  радиальных  рядах.
Характерные признаки трахеидограмм  - это число клеток в радиальном ряду,
относительное расположение и относительная величина экстремумов функций.
В ряде случаев трахеидограммы одного года роста у деревьев, произрастающих
на  одном  лесорастительном  участке,  имели  большое  сходство  по  этим
признакам  [8].  Так  как  основное  различие  в  сезонном  росте  колец  разной
ширины из  одинаковых  условий  заключается  в  наиболее  высоких  скоростях
продукции  клеток  годичных  колец,  то  форма  трахеидограмм  связана  не  с
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абсолютными  величинами  скорости  продукции,  а  обуславливается
распределением скорости продукции клеток в течение сезона [40].
Рисунок 3 - Радиальная изменчивость радиального размера трахеид (РРТ),
радиального размера люмена (РРЛ), толщины клеточной стенки (ТКС) в годичном кольце
Pinus sylvestris
В большей степени сходство трахеидограмм проявляется в  одинаковом
относительном расположении локальных максимумов и минимумов размеров
клеток внутри годичных колец,  а  также сходством размеров клеток,  которые
составляют  эти  экстремумы  [6].  Самыми  главными  и  взаимосвязанными
особенностями  трахеидограмм  является  форма  трахеидограмм,  которая
меняется  от  сезона  к  сезону  и  специфична  условиям  роста,  а  также
трахеидограммы  годичных  колец  одного  года  роста  от  разных  деревьев  из
одного  места  произрастания  с  различным  числом  клеток  в  соответствии  с




















Рисунок 4 - Нормированные трахеидограммы годичных колец трех деревьев сосны
различной энергии роста из одного древостоя
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Номер клетки в радиальном ряду годичного кольца
Глава 2 Материалы и методы
2.1 Объекты исследования
Были  исследованы  образцы  двух  видов  семейства  Сосновые  –
лиственница сибирская (Larix sibirica)  и сосна обыкновенная (Pinus sylvestri).
Они являются наиболее  распространенными видами в  Северном полушарии,
имеют  четко  различимые  годичные  кольца,  наличие  ранней  и  поздней
древесины.  Но   среда  обитания  и  внутренние  особенности  этих  деревьев
накладывают явное различие в их клеточной структуре.
Лиственница  сибирская  (лат. Larix  sibirica)  произрастает  в  пределах
лесной зоны, восток и северо-востока европейской части России, до Восточной
Сибири. С севера на юг встречается от тундры до Алтая и Саян. Растет в горах
и  тянется  до  верхней  границы  леса  (до  2200  -  2400 м  над уровнем  моря).
Преобладает  во  многих  лесах  Северного,  а
особенно Приполярного и Полярного Урала, в Западной Сибири, на Алтае и в
Саянах.  На  северной  и  верхней  границах  леса  образует редколесья [41].
Лиственница холодостойка, светолюбива, требовательна к влажности почвы и
воздуха, но избегает избыточного увлажнения.
Среди  изучаемых  видов  наиболее  распространена  на  территории  края
сосна  обыкновенная (лат.  Pinus sylvestris).  Сосна  является  светолюбивым
видом,  и   встречается,  в  основном,  на  хорошо  освещенных  местах.  Сосна
считается  двойным  ксерофитом,  т.е.  для  нее  характерно  сочетание
уменьшенного потребления влаги и ее эффективного использования в условиях
физиологической  засухи.  Нетребовательность  к  условиям  увлажнения  в
сочетании  с  нетребовательностью  к  составу  почвы  обуславливают
существование обширных чистых сосновых древостоев на бедных почвах из
сухих кварцевых песков, где никакая другая порода расти не может [42]. 
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Это широко  распространённое  дерево Евразии,  начиная
с Испании и Великобритании и  далее  на  восток  до бассейна реки Алдан и
среднего течения Амура в Восточной Сибири.  На севере сосна обыкновенная
растёт вплоть до Лапландии, на юге встречается в Монголии и Китае. Образует
чистые  насаждения  и  растёт  вместе  с елью, берёзой, осиной, дубом.  Она
малотребовательна  к  почвенно-грунтовым  условиям,  занимает  часто
непригодные  для  других  видов  площади:  пески, болота.  Приспособлена  к
различным  температурным  условиям.  Отличается  светолюбием,  хорошо
возобновляется  на  лесосеках  и  пожарищах,  как  основной  лесообразователь
широко используется в лесокультурной практике во всех климатических зонах.
На севере ареала поднимается на высоту до 1000 м над уровнем моря, на юге до
1200 - 2500 м над уровнем моря.
Несмотря на отмеченные различия в предпочитаемых видами условиях
роста,  в  центральной и  южной частях  Красноярского края  достаточно часто
встречается такое сочетание климатических и ландшафтных условий, а также
условий увлажнения, когда все два вида растут в одном древостое, и при этом
условия  для  них   не  выходят  из  диапазона  оптимальности.  Широкое
распространение  они  получили  в  центральных,  южных и  северных  районах
Красноярского края в таких биомах, как лесостепь и тайга, также встречаются
на территории Края как в чистых, так и в смешанных древостоях. 
При исследовании лиственницы сибирской и сосны обыкновенной мы не
ставили перед собой цель исследовать их видовое различие.  Одновременное
изучение  и  сравнение  нескольких  видов  гарантирует,  что  выявленные
закономерности не являются уникальной особенностью какого-либо одного из
них,  а  характерны  для  сезонного  роста  годичных  колец  хвойных  в  целом.
Вполне  возможно,  что  между  видами  имеются  некоторые  различия  в  ходе
сезонного роста колец, но они не могут носить принципиальный характер [6]. 
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2.2  Сбор образцов
Образцы двух видов хвойных были отобраны на различных площадках,
которые  отличаются  по  своим  климатическим  и  географическим
характеристикам.  Данное  различие  накладывает  отпечаток  на  формирование,
как  ширины  годичных  колец,  так  и  количества  клеток  в  кольце,  размеры
трахеид и толщины клеточных стенок.
 В  условиях  достаточной  увлажненности  начало  вегетации  весной
определяется  термическим  режимом.  Именно  в  период  вегетации  весной
наблюдаются наиболее значительные различия между пробными площадями. В
апреле  на среднегорьях массива Монгун-Тайга значительно холоднее,  чем в
районе Минусинского бора. Хотя в Минусинске значительно теплее, значения
среднемесячной  температуры  не  предполагают,  что  начало  вегетационного
периода происходит именно в апреле. Температурные условия мая различаются
уже  меньше.  Наименьшие  различия  в  температурных  режимах  между
пробными площадками наблюдаются в июне-июле. 
Для изучения структуры сформированных годичных колец сбор образцов
древесины  (кернов)  производился  возрастным  буравом.  С  их  помощью  в
радиальном направлении высверливаются керны диаметром 4-5 мм. Образцы
древесины  отбираются  перпендикулярно  продольной  оси  ствола  дерева  на
высоте 0, 5-1, 3 м от поверхности земли [43].
Образцы лиственницы сибирской были взяты в районе горного массива
Монгун-Тайга на территории Монгун-Тайгинского кожууна Тувы, в междуречье
Мугура  (с  севера),  Шара-Харагая  (с  востока  и  юго-востока)  и  Толайты  (с
запада), на востоке Алтая (50°16′46″   с.   ш.   90°07′12″   в.   д. ) на высоте 1800-2300
метров над уровнем моря. 
Массив  сложен кристаллическими  сланцами и песчаниками,
прорванными в центре массива интрузиями гранитов. В высокогорье - ледники.
На  северных склонах  массива  -  луговая  растительность  и горная  тундра,  на
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южных  склонах  -  высокогорные степи и  каменные  развалы.  Лесной  пояс
полностью  отсутствует.  Лишь  небольшие  участки  лесов  из  сибирской
лиственницы встречаются  по  долинам  рек  и  ручьёв  у  подножия  северных
склонов массива [44].
Образцы  Сосны обыкновенной отбирались на юге Восточной Сибири в
Хакасско-Минусинской  котловине  (54°00′   с.   ш.   91°30′   в.   д.)  в  районе  п.г.т.
Зеленый бор, г. Минусинск, Краснорский край на высоте 200-500 м над уровнем
моря.   Рельеф в котловине не ровный, а с сопками, холмами и низкогорьями.
Окружающее  пространство  сформировано  из  невысоких  гор,  сложенных  из
слоистогодевонского  песчаника  красного  или  красно-коричневого  цвета.
Большая часть котловины имеет толстый слой лёсса. На лессах формируются
очень  плодородные  почвы —  черноземы.  Природная  зона  в  Хакасско-
Минусинской котловине — степь и лесостепь [45].
2.3  Работа  с  образцами  в  лабораторных  условиях:  подготовка
препаратов для микроскопии
   Далее  керны исследуют в  лабораторных условиях.  Каждый образец
помещается  на  деревянную подложку  и  затем  спиливается  и  зачищается  до
четкого просматривания годичных колец. 
Для исследования было отобрано по 5 кернов каждого дерева.
На установке  LinTabTM5 проводится датировка и маркировка колец. А с
помощью  программы  TsapWin строятся  графики  погодичной  изменчивости
ширины годичных колец.
Чтобы изучить клеточную структуру колец мы должны получить тонкие
срезы образцов.  Для этого образец снимается с  подложки,  разламывается на
несколько коротких кусочков, которые нумеруются согласно последовательному
росту колец, и подвергаются кипячению при высоких температурах в течение
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двух часов. Варка образца нужна для его размягчения и придания связующего
состояния  древесине,  при   котором  тонкий  слой  может  сниматься  без
повреждений  и  останется  целым.  Также  непосредственно  перед  резкой
образцов  мы  зачастую  приходим  к  использованию  растворенного  в  воде
крахмала, который фиксирует тонкий слой древесины, не давая ему свернуться
в процессе резки.
Срез  тонких  слоев  шириной  8-10  мкм  производится  на  установке
микротом санный  MicroTome HM450.  Срез  промывался  в  дистиллированной
воде, затем окрашивался нильским синим в течение нескольких минут. Данный
0.2% раствор красителя приготавливался в смеси из 1 части концентрированной
серной кислоты и 99 частей дистиллированной воды [46].  При таком способе
окраски  клетки  окрашиваются  в  интенсивный  голубой  цвет,  при  котором
отчетливо различаются трахеиды и клеточные стенки как ранней, так и поздней
древесины.  После  окрашивания  срезы  тщательно  промывались  в
дистиллированной воде до тех пор, пока не переставали окрашивать воду. А
затем заключались  в  глицерин или глицерин-желатин под покровное  стекло.
Все стекла маркировались согласно точкам проб отбора,  номеру керна и его
части. После заключения, стекла высушиваются в течение нескольких часов. 
2.4 Измерение гистометрических параметров образцов
При  20ти  кратном  увеличении  готовых  срезов,  на  которых  ясно
прослеживается клеточная структура с ярко выраженным люменом и клеточной
стенкой,  мы  получали  их  изображения  на  установке  ApoTome в  программе
AxioVision. 
Данная  программа  позволяет  увеличивать  изображение,  не  теряя  в
качестве и четкости картинки. Как показано на рисунке 5 в ней можно измерить
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гистометрические  параметры  клеточной  структуры,  единица  измерения
микрометры.
Рисунок 5 – Снимок образца древесины сосны обыкновенной на установке ApoTome в
программе AxioVision.
Для  измерения  радиальных  размеров  трахеид  и  толщины  клеточной
стенки выбираются ряды со средним тангентальным размером и производится
измерение 5-8 радиальных рядов (минимум 35 клеток в одном кольце), начиная
от ранней древесины к  поздней (по мере  роста  годичного слоя).  Программа
автоматически записывает последовательно полученные результаты в таблицу и
мы получаем набор данных, записанных в сводную таблицу Exel. 
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Глава 3 Результаты
3.1 Гистометрический анализ структуры годичных колец с помощью
метода трахеидограмм
Неоднородность внутренней структуры годичных колец связана, прежде
всего, с изменчивостью радиальных размеров трахеид и толщиной клеточной
стенки [6]. Измерения РРТ и ТКС были произведены в годичных кольцах двух
видов  хвойных.  Гистометрические  характеристики  были  измерены  на  5
образцах каждого вида дерева.  На сосне обыкновенной измерялось  50 лет  с
каждого образца (1964-2014 гг.), на лиственнице сибирской по 108 лет каждого
образца (1900-2008 гг.).
Так  как  рост  клеток  в  годичном  кольце  не  является  равномерной
величиной  и  количество  клеток  в  соседних  радиальных  файлах  может  не
совпадать  и  варьировать  как  по  радиальным  размерам  трахеид,  так  и  по
величине  клеточных  стенок,  то  измерения  РРТ  и  ТКС  проводились  в  5-8
радиальных  рядах  одного  кольца  (минимум  35  клеток  в  одном  годичном
кольце).
 Ширина изученных годичных колец двух видов деревьев изменялась в
широком диапазоне: от 0.2 мм до 2.3 мм, что соответствует  диапазону числа
клеток от 6 до 75.  Годичные кольца  Larix sibirica,  произрастающие в районе
горного хребта Монгун-Тауга, имели в среднем до 20 клеток в годичном кольце,
а кольца Pinus sylvestris из Минусинской котловины насчитывали свыше 20. 
Тpахеидогpаммы,  являются  хаpактеpистикой  клеточной  стpуктуpы
годичного кольца. Характерные признаки трахеидограмм  - это число клеток в
радиальном  ряду,  относительное  расположение  и  относительная  величина
экстремумов  функций.  На  рисунке  6  изображен  пример  полученной
характерной трахеидограммы годичного кольца. На ней выделены общие точки,
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такие  как:  максимальный  размер  клеточной  стенки  и  соответствующий ему
радиальный  размер  клетки,  максимальный размер  клетки,  размер  клеточной
стенки при переходе древесины от ранней к поздней и соотвествующие ему
радиальные размеры трахеиды. 















Номер клетки в радиальном ряду годичного кольца















Рисунок 6 - Выделение характерных точек на трахеидограмме годичного кольца Pinus
sylvestris
В общем виде тенденции в изменениях РРТ и ТКС вдоль радиуса  кольца,
от  внутренней  границы  к  внешней,  считаются  противоположными:  РРТ
уменьшается,  а ТКС увеличивается.  Такие изменения называются «сезонным
трендом».  Такой  тренд  присутствует  во  всех  изученных  в  данной  работе
кольцах,  а  также в  годичных  кольцах  большинства  видов  хвойных,  которые
произрастают  в  климатических  зонах  со  сменой  сезонов  роста.
Индивидуальные  особенности  колец  проявляются  в  отклонениях  от  этого
тренда. Как правило, чем шире кольцо, тем больше таких отклонений. 
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При более  детальном рассмотрении закономерностей изменения РРТ и
ТКС вдоль радиуса в каждом отдельном кольце хвойных можно выделить три
зоны, начиная от внутренней границе кольца к внешней (от ранней древесины к
поздней). 
В  зону  1  входят  большие  трахеиды  с  тонкими  стенками  –  ранняя
древесина.  В  некоторых  кольцах  первые  клетки  имеют  меньший  размер  и
наиболее  тонкие  стенки,  по  сравнению  с  клетками,  которые  составляют
середину  зоны  1.   Возможно  также  постепенное  уменьшение  радиальных
размеров  клеток  по направлению к  середине  кольца.  Как  правило,  вариации
толщины клеточных стенок в зоне 1 относительно среднего размера ТКС в зоне
выглядит незначительно. 
В зоне 2 – переходная древесина - происходит уменьшение радиального
размера  трахеид,  и  более  резкое  увеличение  толщины  клеточных  стенок  по
направлению  к  внешней  границе  кольца.  У  внешней  границы  этой  зоны
располагаются  клетки,  которые  имеют  максимальную  толщину  клеточных
стенок в кольце. 
Зона  3  –  поздняя  древесина  -  располагается  вдоль  внешней  границы
кольца.  Она  характеризуется  тем,  что  в  ней  происходит  параллельное
уменьшение РРТ и ТКС по направлению к внешней границе, и вариации ТКС
следуют  вариациям  РРТ. Следует  отметить,  что  ТКС в  зоне  3  уменьшается
значительно, в два-три раза, и становятся схожими для клеток ранней зоны. 
В  зоне  3,  где  происходит  уменьшение  как  ТКС,  так  и  РРТ,  можно
обнаружить в данных других исследований. Так,  например, данные Буделски
[47] об изменениях радиальных размеров трахеид и толщины клеточных стенок в
годичных  кольцах  Pinus  ponderosa в  Северной  Америке  демонстрируют
некоторое небольшое по величине уменьшение ТКС у внешней границы кольца
при наличии зоны 2. Зона 3 отсутствует у очень узких колец (менее 10 клеток),
у которых вообще диапазон колебаний ТКС и РРТ очень узкий [6].  Хорошо
выделяется  зона  3  в  данных  РРТ  и  ТКС  для  годичных  кольцах  сосны
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обыкновенной и  лиственницы сибирской в  работе  [48].  Также Водзицким [49]
было  отмечено  уменьшение  толщины  клеточной  стенки  у  клеток,
сформированных в самом конце сезона,  в  годичных кольцах  Pinus sylvestris.
Таким  образом,  наличие  зоны  3,  где  происходит  параллельное  уменьшение
радиальных  размеров  и  толщины  клеточных  стенок  клеток,  является
характерной чертой их изменчивости в кольце.
Как видно из графиков на рисунке 7 и рисунке 8 ширина переходной зоны
2  отличается  для  двух  видов  хвойных,  которые  имеют  разную  ширину
годичного кольца.  Для  сосны обыкновенной,  у  которой количество клеток  в
кольце  больше,  чем  в  лиственнице,  переходная  зона  гораздо  уже,  а  зона  1
ранней древесины имеет более растянутую область. Также следует отметить, у
«узких» кольцах лиственницы с небольшим числом клеток (меньше 20)  РРТ
уменьшается, а ТКС увеличивается почти монотонно [6].
















































Рисунок 7 - Изменения радиальных размеров трахеид и толщины клеточных стенок























Номер клетки в радиальном ряду годичного кольца















Рисунок 8 - Изменения радиальных размеров трахеид и толщины клеточных стенок
вдоль радиуса одного годичного кольца Larix sibirica
3.2 Выделение размерно-морфологических групп
Не  смотря  на  четкое  выделение  зон  в  годичном  кольце  на
трахеидограмме,  до  сих  пор  остается  затруднительным  установить  границы
между зонами с точностью до клетки, таким образом, границы в определенной
степени условны. В особенной степени это касается границы между зонами 1 и
2  на  трахеидограммах  предыдущего  раздела.  В  этом  разделе  представлены
результаты  полученных  трахеидограмм  для  колец  лиственницы  сибирской  и
сосны обыкновенной в осях РРТ и ТКС. 
Как  показано  на  рисунке  9  при  нанесении  на  один  график  данных
клеточных измерений пяти годичных колец сосны обыкновенной выделяются
два участка с высокой плотностью клеток. Эта трахеидограмма показывает, что
клетки  в  кольце  разделяются  на  группы.  Правая  группа  на  графике
соответствует  зоне  1  –  ранняя  древесина,  левая  группа  -  зоне  3  –  поздняя
древесина. Между этими группами расположены клетки, соответствующие зоне





зонам 1 и 3. Заметно меньше плотность клеток в области, которая соответствует
клеткам зоны 2. 

























Рисунок 9 – Размерно-морфологические группы клеток радиальных рядов пяти
годичных колец Pinus sylvestris
Если  нанести  на  один  график  много  колец,  как  на  рисунке  10  [6],  то
выделяются  два  участка  с  высокой  плотностью  клеток:  эти  участки
соответствуют группам 1  и  3.  Заметно  меньше плотность  клеток  в  области,















Радиальный размер трахеид, мкм
Толщина клеточной стенки, мкм
Рисунок 10 - Толщина клеточной стенки и радиальный размер трахеид для десяти
годичных колец сосны, всего 1220 клеток
Таким образом, зоны, которые были описаны в предыдущем параграфе,
соответствуют группам на графике в осях РРТ и ТКС. Выделение таких зон
считалось удобным методом оценки клеточной структуры годичного кольца, а
выбор критерия, выделения этих зон является до сих пор произвольным. Denne
в своей статье [50] отмечает, что, если пользоваться различными критериями, то
получается разный результат. Зачастую критерий выбора места  перехода зон
вообще  не  упоминается,  а  это  означает,  что  поздняя  зона  выделяется  на
поперечном  срезе  на  усмотрение  самого  исследователя.  Ф.  Швайнгрубер
предлагает выделять позднюю древесину по пороговому значению плотности
древесины кольца, замечая, что выбор порогового значения является условным
и зависит от самого  исследователя [32]. 
По полученным результатам можно сделать вывод о том, что выделение
ранней  и  поздней  древесины  соответствует  существованию  двух  размерно-
морфологических  групп  клеток  в  годичном  кольце  хвойных,  а  плотность
выделенных  зон  характеризуется  количеством  клеток  в  радиальном  ряду
годичного кольца.
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Выделенные  размерно-морфологические  группы  клеток  заметно
различаются по количественным характеристикам связи между ТКС и РРТ. Во
всех  изученных  кольцах  связь  между  ТКС  и  РРТ  описывалась  линейной
регрессией, теснота связи оценивалась коэффициентами линейной корреляции.
В  наиболее  многочисленной  клеточной  структуре  группе  деревьев  Pinus
sylvestyris были  построены  частотные  распределения  по  величине
коэффициента корреляции в соответствии с рисунком 11.
Рисунок 11- Распределение в кольце трех размерно-морфологических групп деревьев
сосны по значениям коэффициента корреляции для связи между радиальным размером
трахеид и толщиной клеточной стенки в различных зонах кольца.
Для клеток поздней зоны характерна тесная положительная корреляция
между ТКС и РРТ в соответствии с рисунком 12. 
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Рисунок 12 - Корреляция между толщиной клеточной стенки и радиальным размером
трахеид в отдельных зонах кольца сосны с числом клеток 54 в двух радиальных рядах
Судя  по  графику  на  рисунке  11  у  большей  части  изученных  колец
коэффициент корреляции между ТКС и РРТ в поздней зоне превосходит 0.8.
Трудно ответить на вопрос  о том, насколько значима связь между ТКС и
РРТ в ранней зоне. Обращает на себя внимание тот факт, что у некоторых колец
отмечается  очень  сильная  корреляция  между  РРТ  и  ТКС  в  этой  зоне.  У
меньшего  числа  колец  отмечается  тесная  отрицательная  корреляция  между
ними.  Как  показано  на  рисунке  11  у  большей  части  колец  корреляция
статистически  не  достоверна.  У  60%  изученных  колец  переходная  зона
характеризуется  тесной  отрицательной  корреляцией  между  РРТ  и  ТКС
(r>0.8).
3.3 Связь гистометрических параметров  с шириной годичных колец
 Связь между РРТ и ТКС можно охарактеризовать таким параметром, как
максимальная толщина клеточной стенки. 
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Сравнение зависимостей между ТКС и РРТ у колец различной ширины
указывает на то, что при увеличении ширины кольца достижение максимальной
толщины  клеточной  стенки  происходит  при  большем  значении  радиального
размера в соответствии с рисунком 13. 
Рисунок 13 - Зависимость толщины клеточной стенки от радиального размера трахеид
при различном числе клеток в годичных кольцах Larix sibirica и Pinus sylvestris
Разделение  клеток  на  две  размерно-морфологические  группы  остается
довольно  четким.  Как  отмечалось  ранее,  у  узких  колец  происходит  заметно
сужение диапазона изменчивости толщины клеточной стенки. Клетки «самых
узких колец» занимают самую нижнюю часть графика. Это хорошо проявляется
при формировании «светлых колец» у деревьев лиственницы из пессимальных
условий на северной границе леса [51].  Деревья, растущие на северной границе,
имеют,  как  правило,  узкие  годичные  кольца.  Точки  зависимости  толщины
клеточной стенки от радиального размера у таких колец располагаются в самой
нижней части графика. В этом случае стирается различие в толщине клеточных
стенок  между  клетками  ранней  и  поздней  древесины.  Клетки  поздней



















клеточных стенок не превышает 3-3.5 мкм, что мало отличается от толщины
клеточных стенок в ранней древесине. На поперечном срезе это выглядит как
отсутствие  поздней  зоны.  Однако,  если  измерить  радиальные  размеры  и
толщину клеточных стенок в 10-15 радиальных рядах, то разделение клеток на
две  размерно-морфологические  группы,  а  значит  существование  поздней
древесины  станет  очевидным,  как  это  происходило  при  изучении  «узких»
годичных колец лиственницы в данной работе. 
Также при нанесении на один график данных по нескольким годичным
кольцам сосны обыкновенной и лиственницы сибирской, прослеживается явное
увеличение толщины клеточной стенки при увеличении количества клеток  в
радиальном ряду годичного кольца в соответствии с рисунком 14. В отличие от
графика на рисунке 15,  где максимальный размер трахеид перестает  расти с
увеличением количества клеток в кольце.











Число клеток в радиальном ряду годичного кольца, шт
Максимальная толщина клеточной стенки, мкм
Рисунок 14 - Зависимости максимальной толщины клеточной стенки от числа клеток
в годичном кольце для Larix sibirica (    )и Pinus sylvestris (    )
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Число клеток в радиальном ряду годичного кольца, шт
Максимальнай радиальный размер трахеиды, мкм
Рисунок 15 - Зависимости максимального радиального размера трахеид от числа
клеток в годичном кольце для Larix sibirica (    )и Pinus sylvestris (    )
Все  гистометрические  параметры  структуры  в  той  или  иной  мере
связаны с шириной кольца у годичных колец, не достигших ширины 0,7 мм, что
соответствует 20-25 клеткам в кольце. У колец шире 0.7 мм  гистометрические
параметры структуры варьируют хотя и значительно, но не в связи с шириной
колец.   Ширина  годичного  кольца,  которая  определяется  числом  клеток  в
радиальных рядах, является сама по себе гистометрическим параметром. Число
клеток в кольце, т.е. среднее число клеток в радиальном ряду является оценкой
интенсивности  продукционных процессов.  Таким образом,  гистометрические
параметры   структуры  годичных  колец  оказываются   связанными  с
интенсивностью  продукционных  процессов,  т.е.  числом  клеток  в  кольце.  У
более широких колец гистометрические параметры структуры превосходят по




Выявленные  закономерности  можно  разделить  на  две  группы.  Первая
группа  - это закономерности, связывающие изменчивость вдоль радиуса одной
структурной  характеристики  с  другой.  Например,  радиального  размера  с
толщиной  клеточной  стенки.  Другая  группа  –  это  закономерности,
связывающие  параметры  изменчивости  этих  структурных  характеристик  с
энергией  роста  дерева,  т.е.  с  шириной  кольца.  Например,  зависимость
максимальной толщины клеточной стенки и радиального размера трахеид от
числа клеток в кольце. 
В  результате  обработки  данных  по  клеточной  структуре  50  годичных
колец сосны обыкновенной и 108 колец лиственницы сибирской были получены
данные  точек  на  трахеидограммах,  по  которым  можно  определять
максимальные  размеры  радиального  размера  трахеид,  толщины  клеточной
стенки, клетки переходной зоны и т.д.  Эти экстремумы позволяют с точностью
до одной клетки определять и разделять зоны ранней, переходной и поздней
древесины. 
В  годичных  кольцах  семейства  Сосновые  клетки  разделяются  на  три
размерно-морфологические  группы,  соответствующие  ранней,  переходной  и
поздней  древесине.  Выделенные  размерно-морфологические  группы  клеток
заметно  различаются  по  количественным  характеристикам  связи  между
толщиной клеточной стеки и радиальным размером трахеид. В ранней древесне
толщина  клеточной  стенки  слабо  связана  с  размером  трахеиды,  в  поздней
древесине  между  ТКС  и  РРТ  наблюдается  тесная  положительная  связь  и
сильная отрицательная в переходной древесине. 
Также  выявлено,  что  толщина  клеточной  стенки  возрастает  с  числом
клеток в годичном кольце. Такая связь не наблюдается для радиального размера
трахеид  при  более  чем  20  клеток  в  кольце.  Этот  факт  можно  связать  с
функциональным  предназначением  ксилемы.  Поскольку  вода  в  трахеидах
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находится в состоянии натяжения, т.е. при отрицательном давлении, то жесткие
прочные стенки необходимы, чтобы противостоять возможным напряжениям,
вызываемыми  разницей  в  давлении  с  окружающей  атмосферой  или  между
клетками. Кроме того, жесткость и прочность стенок трахеид делают ксилему
достаточно  плотной  и  прочной,  чтобы  выполнять  опорно-поддерживающую
функцию и противостоять возможной имплозии [52;  53;  54].  Чем засушливее и
холоднее  условия  для  роста,  тем  меньше  размеры  трахеид,  что  связано
устойчивостью к низкой температуре и водному стрессу. Это так называемые
экологические тренды в анатомии древесины. Основываясь на этой корреляции
давно  предполагали,  что  проводящие  клетки  с  большими  люменами  более
подвержены кавитации,  чем и объясняется наличие экологических трендов в
строении древесины [55; 56; 57]. 
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